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РЕЗЮМЕ 


В настоящей статье рассмотрены основные направления адаптаций к обитанию в толще воды у донных 
беспузырных рыб Байкала и Антарктики. Показано, что липиды играют важную роль в достижении ней- 
тральной плавучести у эндемичных байкальских видов родов Сойосотерйоти$ (сем. Cottidae) и Comephorus 
(сем. Comephoridae), что является сходным с антарктическими вторичнопелагическими видами подотряда 
Notothenioidei. Облегчение скелета происходит за счет уменьшения его минерализации, утончения и редук- 
ции костей. Большое развитие плавников, площадь которых превышает таковую тела, служит для поддержа- 
ния равновесия вторичнопелагических рыб в толще воды. 
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ABSTRACT 


This article describes the adaptive processes in the evolution of bladderless fish from benthic to secondary pelagic 
habitation in both Lake Baikal and the Antarctic eco-systems. It demonstrates how lipids play a major role in the 
achievement of neutral buoyancy by the endemic Baikalian species, genus Cottocomephorus (Cottidae family), and 
Comephorus (Comephoridae family), similar to the Antarctic secondary pelagic species of the Notothenioidei sub- 
order. In addition, it also describes how the skeletons of these species became lighter due to bone mass reduction 
and lower mineralization; and how fin surface area became larger than that of the rest of the body in order for these 
secondary pelagic fish to attain appropriate balance and floatation. 


Key words: Baikal, secondarily pelagic fishes, pelagic zone, Comephoridae 





* Автор-корреспондент / Corresponding author. 


434 


ВВЕДЕНИЕ 


В 1964 г. Анатолий Петрович Андрияшев 
показал, что группу пелагических рыб Южного 
океана составляют выходцы из донных антар- 
ктических семейств, которые вторично приспо- 
собились к временной или постоянной жизни 
в толще воды (Андрияшев 1964, с. 356). На эту 
особенность антарктической фауны рыб впервые 
обратил внимание Нюбелин (Nybelin 1947; цит. 
по Андрияшеву 1986). Позже Анатолий Петро- 
вич обобщил сведения по вторичнопелагическим 
рыбам и показал направления мофофизиологи- 
ческих адаптаций, способствующих нахождению 
этих рыб в пелагиали. 

Обитание в толще воды рыб, лишенных пла- 
вательного пузыря, затруднительно и требует до- 
полнительных энергетических затрат. Вследствие 
этого в процессе эволюции рыбы выработали ряд 
адаптаций, благодаря которым им удается дли- 
тельное время проводить в толще воды. К таким 
адаптациям относятся: 1 — снижение удельной 
плотности тела и достижение нейтральной плаву- 
чести; 2 — увеличениежировых отложений, способ- 
ствующих снижению массы тела; З – уменьшение 
массы скелета за счет снижения минерализации 
костей; 4 — расширение планирующей поверхно- 
сти посредством увеличения размеров плавников; 
5 — улучшение формы тела в гидродинамическом 
отношении; 6 — изменение окраски тела. 

Перечисленные адаптации характеризуют про- 
цесс пелагизации видов донных семейств, однако 
определяющим фактором успешного приспосо- 
бления рыб является кормовое обилие пелагиали 
за счет обитания массовых планктонных организ- 
мов, в частности такой универсальной пищи, как 
криль (Андрияшев 1964, 1986). Работы Анатолия 
Петровича явились катализатором для углублен- 
ных исследований адаптационных возможностей 
антарктических вторичнопелагических рыб. 

Представления о снижении плотности тела 
за счет накопления липидов в органах и тканях 
рыб значительно расширили исследования аме- 
риканских ученых Истмана и Дефриза (DeVries 
and Eastman 1978; Eastman 1979, 1988; Eastman 
and DeVries 1981, 1982, 1985), а также Кларка с co- 
авторами (Clarke et al. 1984). Ими было показано, 
что уменьшение массы тела за счет накопления 
липидов, характерно для мезо- и криопелагиче- 
ских рыб, в том числе антарктического клыкача 
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(Dissostichus mawsoni, Norman, 1937). Этот вид, до- 
стигающий 80 кг, имеет нейтральную плавучесть 
и обитает в воде, плотность которой в районе 
антарктической станции МакМердо составляет 
1.028 г/см? (Eastman 1988). При этом плотность 
костей и чешуи D. mawsoni достигает 2.0, xpa- 
щей - 1.1, мышц - 1.05, липидов - 0.92. Из при- 
веденных данных следует, что самым тяжелым у 
клыкача является скелет. Уменьшение его массы 
достигается за счет редукции отдельных костей, 
их истончения, пористости и снижения минера- 
лизации (Воскобойникова 1982; Балушкин 1984). 
D. mawsoni имеет очень низкие значения минера- 
лизации костей, определенные по зольному остат- 
ку скелета: минерализация составляет всего 0.6% 
массы тела, в то время как у донных костистых 
рыб она составляет более 2% (Eastman 1988). 
Самыми легкими втелевторичнопелагических 
рыб являются липиды, которые имеют положи- 
тельную плавучесть и представлены в основном 
триглицеридами. Липиды у вторичнопелагиче- 
ских рыб накапливаются, как правило, в белых и 
красных мышцах, а также в печени. Так, в белых 
мышцах D. mawsoni содержание общих липидов 
составляет 4.8% сырой массы тела, и практически 
все пучки мышечных волокон окружены жировы- 
ми отложениями (Clarke et al. 1984). Белые мыш- 
цы у D. mawsoni хорошо развиты и составляют 
50.6% массы тела, что свидетельствует о весомой 
роли белых мышц в поддержании нейтральной 
плавучести рыбы (Eastman 1979, 1988). Красные 
мышцы антарктического клыкача хотя и имеют 
очень высокое содержание общих липидов (37.9% 
сырой массы), тем не менее, не играют большой 
роли в достижении нейтральной плавучести, так 
как они составляют малую часть (1.6%) массы 
тела этих рыб (Clarke et al. 1984). В печени D. 
mawsoni содержание липидов варьирует от 17.43 
до 28.33% сырой массы (Clarke et al. 1984). Ox- 
нако печень у вторичнопелагических рыб так же, 
как и красные мышцы, составляет всего 1.6% мас- 
сы тела и не является органом, способствующим 
достижению нейтральной плавучести. Клетки 
печени — гепатоциты — содержат у D. mawsoni 
много звездчатых жировых клеток, однако из-за 
малых размеров печень не участвует в создании 
нейтральной плавучести: ее роль ограничивает- 
ся участием в жировом метаболизме (Eastman 
1988). У истинно пелагических рыб, например 
акул, именно печень является органом, обеспе- 


Сравнительное изучение эндемичных коттоидных рыб 


чивающим этим рыбам нейтральную плавучесть: 
она достигает 29% массы тела и содержит много 
липидов, имеющих низкую плотность. 

Другой антарктический пелагический вид 
Pagothenia borchgrevinki имеет меньшее содержа- 
ние липидов (белые мышцы - 1.8%, красные мыш- 
цы - 8.08% и печень — 6.75% сырой массы), однако 
этому виду свойственна такая же тенденция в 
распределении липидов, как у антарктического 
клыкача (Еазїтап 1979, 1988). Таким образом, 
основную роль в обретении плавучести антаркти- 
ческими вторичнопелагическими видами играют 
белые мышцы, содержание которых достигает по- 
ловины общей массы тела этих рыб. 

Помимо накопления липидов в различных ор- 
ганах и тканях и уменьшения минерализации ске- 
лета, вторичнопелагические рыбы имеют хорошо 
развитые плавники, вытянутое и сжатое с боков 
туловище, скользкую кожу и замедленное плава- 
ние в холодной воде, что также способствует их 
специализации к обитанию в пелагиали (Eastman 
1979). Нам представляется, что выявленные 
Андрияшевым (1964, 1986) направления спе- 
циализации вторичнопелагических рыб к жизни в 
толще воды, применимы также к фауне озерных 
коттоидных рыб, обитающих в пелагиали глубо- 
ководного пресноводного водоема — оз. Байкал. В 
этой статье данные по вторичнопелагическим ры- 
бам Байкала будут рассмотрены в сравнительном 
аспекте с результатами по антарктическим видам. 


РЕЗУЛЬТАТЫ 


Байкал является самым древним пресно- 
водным озером в мире; начало формирования 
байкальской котловины в результате рифтовых 
процессов относят к нижнему эоцену, порядка 
30-35 млн. лет тому назад (Карабанов 1999; Лога- 
чев 2003). Байкал изначально был глубоководным 
водоемом с глубинами в несколько сотен метров и 
в настоящее время это — самое глубоководное озе- 
ро в мире. Средняя глубина Байкала составляет 
752 м, тогда как максимальная глубина достигает 
1637 м. Глубоководная область озера (с глубинами 
от 300 до 1637 м) занимает около 80% его площади 
(Колокольцева 1968). Насыщение вод кислородом 
обеспечивает обитание организмов вплоть до мак- 
симальных глубин. Ввиду того, что озеро является 
глубоководным водоемом, оно обладает обширной 
пелагиалью, объем которой составляет 23616 м? 
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(Шерстянкин и др. 2006). Трофическая струк- 
тура пелагиали Байкала состоит из нескольких 
уровней. Доминирующие диатомовые водоросли 
потребляются фитопланктофагами — копепода- 
ми: эпишурой (Epischura baicalensis) и циклопом 
(Cyclops colensis). Водорослями и копеподами пи- 
тается фито- и зоопланктонофаг — пелагическая 
амфипода Macrohectopus barnickii, которая в свою 
очередь является основной пищей зоопланктоно- 
фагов — вторичнопелагических коттоидных рыб 
(Cottocomephorus и Comephorus), их потребляют 
хищные рыбы (Coregonidae, Thymallidae), а rak- 
же млекопитающее, байкальская нерпа (Рйоса 
sibirica). Такой тип экосистемы свойствен HEKO- 
торым крупным озерам, но больше он характерен 
для холодноводных морских экосистем. Наличие 
обширной пелагиали, большое количество до- 
ступной пищи — мелких копепод, используемых 
в пищу молодью рыб, и обилие пелагической ам- 
фиподы — основной пищи вторичнопелагических 
рыб, определило существование в толще вод Бай- 
кала эндемичных вторичнопелагических форм 
(включая бентопелагические виды). 

Целью настоящей работы является сравни- 
тельное изучение 4 видов коттоидных рыб, в свя- 
зи с их приспособлением к обитанию в пелагиали 
оз. Байкал. 

В отличие отантарктической ихтиофауны, бай- 
кальские пелагические рыбы не имеют большого 
таксономического разнообразия и представлены 
5 видами, что составляет всего 8% всех видов рыб 
Байкала (Sideleva 2003). Тем не менее, эти виды 
являются самыми многочисленными рыбами в 
озере, их суммарная биомасса определена в 215 
тыс. т, что составляет около 80% массы всех рыб 
Байкала (Нагорный и др. 1984). Вторичнопела- 
гические рыбы оз. Байкал представлены коттоид- 
ными рыбами, пресноводные предковые формы 
которых вели донный образ жизни (Smith 1975, 
1987). Современные близкородственные виды 
Cottoidei также в основном являются обитателя- 
ми бентали, в оз. Байкал около 85% коттоидных 
рыб имеют донный образ жизни (Sideleva 2003). 

Исходя из степени пелагизации, особенностей 
распространения и образа жизни, байкальских 
вторичнопелагических рыб можно разделить на 
2 группы: бентопелагические и пелагические. 
Первую группу составляют 3 вида бентопелаги- 
ческих рыб эндемичного рода СоНосотерйоти$ (C. 
grewingki, С. alexandrae и С. inermis), относящиеся 
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кшироко распространенному в морских и пресных 
водах северного полушария семейству Cottidae. 
Эти виды демонстрируют промежуточную ста- 
дию процесса пелагизации, они распространены 
вблизи берегов, в толще воды, на глубинах от 15 
до 500 м. Часть времени суток (до 30%), эти рыбы 
проводят, сидя на дне, а в остальное время плава- 
ют в толще воды. С дном эти рыбы связаны также 
в период размножения. Как и донные коттоидные 
рыбы, они откладывают икру на нижнюю поверх- 
ность камней, и в течение всего периода эмбрио- 
генеза ее сторожит самец. Пелагические рыбы 
в Байкале представлены 2 видами (Comephorus 
baicalensis и С. dybowski) эндемичного семейства 
Comephoridae. Эти виды демонстрируют высокую 
степень пелагизации, весь жизненный цикл у них 
связан с обитанием в мезопелагиали Байкала. 


Бентопелагические виды 


Сойосотерйотиз grewingkii — желтокрылка. 
Этот вид — самый мелководный из всех вторично- 
пелагических рыб, он распространен в зоне глу- 
бин от 15 до 350 м (Рис. 1). В период размножения 
желтокрылка совершает протяженные нерестовые 
миграции в толще воды. На прибрежных камени- 
стых биотопах, на глубинах от 0.4 до 6 м самки 
откладывают икру на нижнюю сторону крупных 
валунов, которую до вылупления сторожит самец. 
С. grewingkii, в отличие от других вторичнопела- 
гических видов, имеет 3 нерестовых популяции, 
отличающихся временем нереста, размерами про- 
изводителей, глубинами выметывания икры, про- 
должительностью эмбриогенеза и численностью 
производителей (Талиев 1955; Коряков 1972). На- 
звание каждой популяции соответствует месяцу, 
на который приходится пик нереста: мартовская, 
майская и августовская. 

С. grewingkii имеет большой рот, длина челюстей 
достигает почти половины (43.5—48.1%) длины 
головы (Талиев 1955). Нижняя челюсть выдается 
вперед, что характерно для планктоноядных рыб 
(Рис. 2). Челюстные зубы редкие, на предчелюст- 
ной кости расположены в 2 ряда, число их в ряду 
около 20; это — наименьшее число зубов у байкаль- 
ских вторичнопелагических видов. У С. grewingkii 
имеет место дифференциация зубов на мелкие 
и крупные клыковидные, что, вероятно, связано 
со способностью этого вида избирательно ловить 
и удерживать добычу (Сиделева и Механикова 
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1990). Жаберные тычинки в количестве 16—20 шт. 
довольно короткие, конической формы, сидят на 
жаберной дуге часто; расстояние между тычинка- 
ми составляет 0.25—0.4 мм, или 0.2% длины дуги. 
Это позволяет С. grewingkii питаться мелкими 
организмами зоопланктона. В пищевом комке 
С. grewingkii доминируют копеподы (в основном 
Epischura baicalensis) и пелагическая амфипода М. 
branickii (Волерман и Конторин 1983; Зубин 1992; 
Дзюба 2004). Однако наряду с пелагическими 
планктонными организмами, в пище взрослых 
особей С. grewingkii встречаются также бентиче- 
ские амфиподы (1-17% массы пищи), что больше 
характерно для донных видов коттоидных рыб. 
Плотность тела С. grewingkii сравнительно 
низкая и варьирует от 1.041 до 1.050 (в среднем 
1.046) (Талиев и Коряков 1949; Талиев 1955). 
Плотность воды в 03. Байкал при температуре 
+4 °С составляет 1.0000 г/см?, с увеличением TEM- 
пературы воды до +10°С, плотность уменьшается 
в пределах десятитысячных долей и составляет 
0.9999 г/см? (Шимараев 1977). Сравнение вели- 
чин плотности бентопелагического С. grewingkii и 
байкальской воды показывает, что желтокрылка 
имеет отрицательную плавучесть. Это обстоя- 
тельство объясняет тот факт, что часть жизни 
этот вид проводит на дне. Одним из основных 
механизмов уменьшения плотности С. grewingkii 
служит накопление липидов так же, как у антар- 
ктических вторичнопелагических рыб (Табл. 1). 
Содержание общих липидов у желтокрылки до- 
вольно стабильно в течение всего годового цикла 
(в среднем 9% сырой массы) за исключением 
нерестового периода, когда оно уменьшается до 
3—4% (Kozlova 1997, 1998). Значительно меньшие 
значения общих липидов имеют самцы, сторожа- 
щие гнезда. Период эмбриогенеза у С. grewingkii 
продолжительный и варьирует от 20-30 суток у 
августовской популяции до 80—90 суток у мартов- 
ской популяции (Черняев 1984). Все это время 
самцы сидят в гнездах, около 40% из них пассивно 
питаются и имеют в желудках единичные экзем- 
пляры бентических амфипод и развивающиеся 
икринки. Тем не менее, эта скудная пища важна 
для выживания охраняющих гнезда самцов. Их 
основные энергетические траты происходят за 
счет расхода липидов, содержание которых падает 
до 1.2 + 0.1% сырой массы (Kozlova 1997). Многие 
самцы мартовской и майской популяций, имею- 
щих длительной срок эмбриогенеза, после вы- 


Сравнительное изучение эндемичных коттоидных рыб 


лупления личинок (а иногда и раньше) погибают. 
Выжившие после нереста самцы и самки быстро 
восстанавливаются. Так, самки, нерестящиеся в 
мае, имеющие после нереста жирность всего около 
3%, в конце июня достигают содержания липидов, 
которое было в нагульный период, т.е. 9%. 

Такая высокая скорость накопления липидов 
очень важна для облегчения тела, что весьма 
важно и необходимо для обитания в толще воды. 
Абсолютно также, как у антарктических рыб, у 
байкальских бентопелагических СоНосотерйотиз 
липиды в основном накапливаются в печени, 
белых и красных мышцах. Печень С. grewingkii 
богата липидами: у самцов их содержание состав- 
ляет 6.7 + 0.7% сырой массы, у самок — 5.6 + 0.7% 
(Kozlova 1998). Однако печень не является Opra- 
ном, обеспечивающим нейтральную плавучесть, 
так как ее масса в нагульный период составляет 
всего 2.6% массы тела (Табл. 2). В период нереста 
масса печени С. grewingkii увеличивается до 6.4%, 
однако находящиеся в ней липиды в основном 
участвуют в процессах метаболизма. 

В пользу этого утверждения свидетельству- 
ет процентное соотношение основных классов 
липидов в печени желтокрылки, где содержание 
фосфолипидов достаточно высоко и достигает 
28%; триглицериды, играющие основную запа- 
сающую роль, составляют 50%, что значительно 
ниже в сравнении с антарктическими и другими 
байкальскими вторичнопелагическими видами. В 
красных мышцах накопление липидов достигает 
3.0 = 0.1% сырой массы у самцов и 2.4 + 0.2% у 
самок (Kozlova 1998). Обычно красные мышцы 
получают большое развитие у хороших пловцов. 
Поскольку желтокрылка не является хорошим 
пловцом, красные мышцы у нее развиты слабо и 
составляют всего около 7% массы тела, поэтому 
их роль в облегчении рыбы невелика (Табл. 2). У 
С. grewingkii наибольшее значение в достижении 
нейтральной плавучести играют белые мышцы. 
Несмотря на то, что содержание жира в них CO- 
ставляет всего 1.6 + 0.1% (сырой массы) у самцов 
и 1.4 + 0.1% у самок, общая масса этих мышц Be- 
лика и достигает 32% массы тела. Именно белые 
мышцы играют определяющую роль в обретении 
С. grewingkii плавучести, близкой нейтральной. 

Для повышения плавучести служат также раз- 
личные способы облегчения скелета (Воскобой- 
никова 1982; Андрияшев 1986). У С. grewingkii 
наблюдается слабое уменьшение минерализации 
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скелета; его зольный остаток составляет 2.9% 
массы тела, в то время как зольность донных кот- 
тоидных рыб Байкала выше и достигает 3.0-3.9% 
(Сиделева и Козлова 1989). Кости черепа у желто- 
крылки утончены, однако неврокраниум продол- 
жает оставаться довольно массивным, по своему 
строению сходным с прибрежным донным видом 
Leocottus kesslerii (Талиев 1955). 

В сравнении с донными коттоидными рыба- 
ми, для вторичнопелагических видов 03. Байкал 
характерна более совершенная в гидродинами- 
ческом отношении форма тела; симметрично 
сжатые с боков голова и туловище способствуют 
уменьшению сопротивления воды при плавании. 
Для поддержания тела в толще воды антарктиче- 
ские и байкальские вторичнопелагические рыбы 
имеют увеличенные размеры плавников, которые 
образуют обширную несущую поверхность. У 
С. grewingkii второй спинной и анальный плавни- 
ки сдвинуты к задней части тела, они содержат 
17—20 и 19-22 лучей соответственно и достига- 
ют 35-39% стандартной длины тела (Сиделева 
и др. 1992). Высота этих плавников в 1.5 раза 
больше, чем у байкальских прибрежных донных 
коттоидных рыб. Особое значение при плавании 
С. grewingkii имеют большие грудные плавники, 
расположенные близко к голове; их длина до- 
стигает 32% стандартной длины, а площадь — 77% 
общей площади тела. Грудные плавники исполь- 
зуются при поступательном движении рыбы, и в 
какой-то степени они являются локомоторными 
органами. Хвостовой плавник выполняет при 
плавании пассивную функцию стабилизатора и 
руля и имеет посередине слабую выемку. 

Еще одним из приспособлений вторичнопела- 
гических видов к обитанию в толще воды явля- 
ется более однотонная («пелагическая») окраска 
тела и плавников (Андрияшев 1986), однако С. 
grewingkii имеет окраску, промежуточную между 
донными и пелагическими рыбами. У него темная 
спина и светлые бока, как у пелагических видов, 
но на боках имеются темные пятна неправильной 
формы, наличие которых свойственно прибреж- 
ным донным видам коттоидных рыб. 

Таким образом, бентопелагичекий байкальский 
вид С. grewingkii имеет ряд признаков, характер- 
ных для пелагических рыб (накопление липидов, 
сжатое с боков тело, большое развитие плавников, 
зоопланктоноядность). В то же время у этого вида 
имеются признаки характерные для донных видов 
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(массивный череп, пятнистая окраска, размно- 
жение на дне). Наличие этих характеристик у С. 
grewingkii позволяет предположить относительно 
недавний переход этого вида к обитанию в при- 
брежной области пелагиали Байкала. 

Сойосотерйотиз inermis — длиннокрылка. 
Это — эндемичный бентопелагический вид, оби- 
тающий в диапазоне глубин от 50 до 500 м (Рис. 
1). В отличие от С. grewingkii он большую часть 
жизни проводит в толще воды. С. inermis является 
важным элементом пелагической трофической 
системы Байкала: он потребляет зоопланктон и 
в свою очередь, служит пищевым объектом для 
хищных рыб и нерпы (Волерман и Конторин 
1983; Петров и др. 1993). С. inermis так же, как и С. 
grewingkii, связан с донным субстратом в период 
размножения. Самки откладывают икру на ниж- 
нюю сторону камней на глубине 37—40 м, где в 
течение всего периода эмбриогенеза (80—90 дней) 
ее сторожит самец (Коряков 1972). Личинки ведут 
пелагический образ жизни, питаются копеподами, 
среди которых доминирует Epischura baicalensis 
(97—100% массы пищи) (Сорокин и Сорокина 
1988). В пище взрослых особей С. inermis наибо- 
лее часто встречается пелагическая амфипода М. 
branickii (в среднем 84.5% массы пищи) и личинки 
рыб. Донные беспозвоночные, такие как бентиче- 
ские амфиподы, личинки хирономид и ручейни- 
ков, в пище С. inermis встречаются кране редко, их 
доля в пищевом комке составляет всего 0.01—5.0% 
(Дзюба 2004). 

Этот вид питается зоопланктоном; его нижняя 
челюсть заметно выдается вперед; рот большой; 
длина верхней челюсти достигает 47.9—50.9% 
длины головы (Талиев 1955). Восходящий отро- 
сток на предчелюстной кости редуцирован; зубы 
редкие, на узком ргаетахШате они расположены 
в 3—4 ряда, среднее количество в каждом ряду 
около 75 (Сиделева и Механикова 1990). У С. 
inermis так же, как и у С. grewingkii, наблюдается 
дифференциация зубов на мелкие и крупные 
клыковидные; увеличение размеров зубов свя- 
зано со способностью С. inermis активно ловить 
и удерживать жертву. Сходное строение зубов 
характерно также для пелагических планктонояд- 
ных цихлид из оз. Малави (Greenwood 1984). Жа- 
берные тычинки у С. inermis густые, длинные, на 
концах слегка изогнутые, невооруженные, сидят 
довольно редко. Расстояние между тычинками — 
0.3-0.8 мм, что составляет 0.4% длины тонкой 
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жаберной дуги. Строение жаберных тычинок и 
частота их расположения в наружном ряду первой 
жаберной дуги предполагает потребление доволь- 
но крупных (15-20 мм) пищевых объектов, таких 
как М. branickii и молодь рыб, размеры которых 
варьируют от 15 до 105 мм (Дзюба 2004). 

Плотность С. inermis меньше, чем С. grewingkii, 
и колеблется от 1.030 до 1.042 (в среднем 1.036) 
(Талиев 1955). Эти показатели выше плотности 
байкальской воды, что свидетельствует об от- 
рицательной плавучести С. inermis. Главным 
фактором, способствующим снижению плотности 
длиннокрылки так же, как и морских вторично- 
пелагических рыб, является накопление липидов 
(Табл. 1). Содержание общих липидов у С. inermis 
зависит от физиологического состояния рыбы 
и развития половых продуктов (Kozlova 1997). 
Самки, имеющие хорошо развитые яичники (Ш 
стадии зрелости), накапливают липиды в количе- 
стве 5.1 + 0.3% сырой массы тела. В период нереста 
(ТУ-У стадии) содержание липидов уменьшается 
до 4.1 + 0.2%; после нереста (УТ стадия) оно по- 
нижается до 3.2 + 0.2%. В этот период жизненного 
цикла рыбы не могут активно плавать и часто 
сидят на дне. Через месяц после нереста содер- 
жание общих липидов достигает своего обычного 
состояния (9% сырой массы), и рыбы большую 
часть времени начинают проводить в толще воды. 
Липиды в основном накапливаются в печени, 
красных и белых мышцах. Среди классов липидов 
доминируют триглицериды, их содержание у С. 
inermis чрезвычайно высоко и достигает в печени 
82% общих липидов (Kozlova 1997). Печень у С. 
inermis является основным органом накопления 
липидов; их среднее содержание составляет 
11.7 + 1.1% у самок и 19.5 + 1.3% у самцов, что в 
2-3 раза выше, чем другого бентопелагического 
вида С. grewingkii. В красных мышцах С. inermis 
содержится 4.3—4.7% общих липидов. Красные 
мышцы у С. inermis слабо развиты (около 7% 
массы тела) и вследствие малой массы, не играют 
существенной роли в достижении нейтральной 
плавучести. Содержание общих липидов в белых 
мышцах составляет всего 1.4—1.6% сырой массы, 
однако суммарная часть липидов большая, так 
как масса белых мышц достигает 29% общей мас- 
сы тела рыбы (Табл. 2). Значительное развитие 
белых мышц у С. inermis показывает, что именно 
они являются основным резерватом липидов, как 
у вторичнопелагических рыб Антарктики. 
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Бентопелагические (Benthopelagic) 
Cottocomephorus 


Пелагические (Pelagic) 
Comephorus 


Fig. 1. Vertical distribution of secondary pelagic fish in Lake Baikal. 


Облегчение скелета происходит за счет умень- 
шения его минерализации, которая у С. inermis 
составляет 2.4% (Сиделева и Козлова 1989). 
Неврокраниум у С. inermis довольно широкий, 
сходный с таковым у прибрежных донных видов, 
однако кости его облегчены за счет их утончения 
(Талиев 1955). Вооружение на praeoperculum сла- 
бое; имеется только один маленький острый шин, 
остальные редуцированы. Уменьшение минера- 
лизации, утончение костей и частичная редукция 
вооружения способствуют облегчению скелета, 
что важно для уменьшения общей массы рыбы. 

Для С. inermis характерно обретение «пела- 
гической» окраски, он имеет темную спину и 
светлые бока, что присуще мелководным эпипе- 


лагическим рыбам. Голова и туловище С. inermis 
сжаты с боков; все плавники хорошо развиты. 
Второй спинной и анальный плавники при пла- 
вании несут пассивную функцию; они длинные и 
смещены к задней части тела. Грудные плавники 
используются длиннокрылкой при поступатель- 
ном движении и достигают 36% стандартной 
длины рыбы. Их площадь почти в 3 раза больше 
таковой туловища, что связано с более высокой, 
чем у С. grewingkii, приспособленностью этого 
вида к обитанию в пелагиали (Сиделева и др. 
1992). Грудные плавники участвуют не только в 
плавании, но и в обеспечении равновесия рыбы 
в воде за счет их движения, причем при плава- 
нии длиннокрылка двигает одновременно двумя 
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Таблица 1. Содержание суммарных липидов в тканях вторичнопелагичесих рыб из оз. Байкал и Антарктики. 


Table 1. Total lipid content of tissues in secondarily pelagic fishes from Lake Baikal and the Antarctic. 





Относительное содержание суммарных липидов (% сырой массы) 


Total lipid (% wet weight) 











@ о) Виды рыб (Fish species) 
Cottocomephorus Cottocomephorus Comephorus Comephorus Dissostichus* Pagothenia* 
grewingkii inermis baicalensis dybowski mawsoni borchgrevinki 
в 5.6 +07 117+11 23.5 +23 8.7 +0.9 21.54 + 5.92 7.64 = 1.25 
(Liver) 
Красные мышцы 24+02 43+03 = = 15.69-33.19 7.06 + 1.16 
(Red muscle) 
Белыемышцы 1.4+0.1 1.5 + 0.03 14.54 0.5 2.6 + 0.1 6.64—22.95 1.91 + 0.35 
White muscle) 
Целая рыба 9.3+1.1 9.1 +0.4 38.9 + 1.2 47+ 0.5 - - 
Whole fish) р Е БЕ ИКИ 





Примечание: * Данные Clarke et al., 1984. 
Note: * Data from Clarke et al. (1984) 


плавниками, так же, KAK криопелагический вид P. 
borchgrevinki. 

Плавательное поведение, а также содержание 
липидов в белых мышцах и печени свидетельству- 
ет о том, что байкальские бентопелагические виды 
С. grewingkii и С. inermis сходны с антарктическим 
криопелагическим видом P. borchgrevinki. Содер- 
жание общих липидов в печени у Р. borchgrevinki 
достигает 7.64%, в белых мышцах —1.80% сырой 
массы тела, что наиболее сходно с байкальским 
видом С. grewingkii, у которого в печени содержит- 
ся 6.7%, в белых мышцах - 1.5% общих липидов. 
Это конвергентное сходство свидетельствует об 
общих процессах, происходящих у холодновод- 
ных рыб при процессе их пелагизации. 


Пелагические виды 


Comephorus baicalensis — большая голомянка. 
Этот пелагический вид является представителем 
эндемичного семейства Comephoridae. Comephorus 
baicalensis — самый глубоководный вид из всех 
вторичнопелагических рыб оз. Байкал, у которого 
весь жизненный цикл проходит в мезопелагиали 
озера (Рис. 1). В летнее время С. baicalensis встре- 
чается на глубинах от 300 м и до максимальных 
глубин (1637 м), тогда как в зимнее время он 
поднимается в эпипелагиаль, ближе к поверх- 


ности льда и встречается на глубинах 25—100 м 
(Талиев 1955; Стариков 1977). Такое распределе- 
ние С. baicalensis вызвано термофобностью этого 
вида. Он погибает при температуре выше +8.5 °С, 
поэтому температура воды является основным 
ограничительным фактором в вертикальном рас- 
пределении большой голомянки (Талиев 1955). 
Особенностью С. baicalensis является малое число 
самцов. Их численность составляет 16.7% (общей 
численности рыб), и по размерам они значительно 
мельче самок (Стариков 1977). Этот вид яйцежи- 
вородящий; для него характерно внутреннее опло- 
дотворение, развитие личинок происходит внутри 
самки (Черняев 1974). Вероятно, из-за малого 
количества самцов спариваниеу С. bacalensis про- 
исходит постоянно, поэтому самки с развитыми 
эмбрионами встречаются в пелагиали круглый 
год. Тем не менее у С. baicalensis можно отметить 
массовый вымет личинок, который наступает в 
конце июля и августе. 

Трофические адаптации в связи с пелагизацией 
идут в направлении специализации С. baicalensis к 
питанию активно плавающими и крупными пред- 
ставителями макропланктона и пелагических ли- 
чинок рыб (Рис. 3). В пище С. baicalensis основную 
роль играет пелагическая амфипода М. branickii, 
содержание которой в пищевом комке варьирует 
от 10.3 до 93.0% массы пищи (Волерман и Кон- 
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Кости черепа утонченные 
(Thin cranium bones) 


Общие липиды 9% 
(Total lipid 9%) 









Рот большой, зубы 
дифференцированы 
(Large mouth, teeth varied) 


Минерализация скелета 2.4-2.9% массы тела 
(Skeleton mineralization 2.4-2.9% body weight) 






“Пелагическая" окраска: темная 
спина и светлые бока 

("Реадс" color: dark back 

and light sides) 











Рис. 2. Приспособления бентопелагических рыб к обитанию в пелагиали озера Байкал: А — Cottocomephorus grewingkii, В — Cot- 


tocomephorus inermis. 


Fig. 2. Adaptation of benthopelagic fish to habitation in pelagic zone of Lake Baikal: A — Cottocomephorus grewingkii; B — Cottocome- 


phorus inermis. 


торин 1983; Дзюба 2004). Для лучшего захвата и 
удерживания сравнительно крупной (15-39 мм) 
и подвижной пищи, ротовая щель у С. baicalensis 
увеличивается, становится косой и составляет 
83% длины головы, что в 1.5—2 раза больше, чем 
у бентопелагических видов Сойосотерйоти$ (Си- 
делева и Механикова 1990). Удлинение челюстей 
и редукция восходящего отростка на ргаетахШаге 
связаны с потерей выдвижения рта. Это компенси- 
руется за счет развития многочисленных мелких 
щетинковидных зубов, которые у С. baicalensis 
густо сидят на внутренней и внешней сторонах 
обеих челюстей. Размер и форма зубов одинаковы, 
они слегка загнуты назад и образуют 8—10 рядов. 
Жаберные тычинки имеют булавовидную форму, 
верхняя поверхность каждой тычинки снабжена 6 
длинными выростами, их длина в 1.5 раза превы- 
шает таковую самой тычинки. Жаберные тычинки 


(16 шт.) густо сидят на длинной и тонкой жа- 
берной дуге, расстояние между ними составляет 
1.7-2.5 мм (0.9% общей длины жаберной дуги). 
Такое строение и расположение жаберных тычи- 
нок адаптировано к потреблению сравнительно 
крупных пищевых объектов. Глаза у С. baicalensis, 
как у других глубоководных рыб, приспособлены 
к функционированию в условиях низкой осве- 
щенности; они имеют выпуклую телескопическую 
форму, в сетчатке глаза присутствует только па- 
лочковый тип рецепторов, т.е. большая голомянка 
обладает так называемым «сумеречным» зрением 
(Смирнова 1997). 

Плотность С. baicalensis варьирует в пределах 
0.991—1.030, составляя в среднем 1.010 (Талиев 
1955). Величины плотности сходны с таковой 
байкальской воды, т.е. С. baicalensis имеет пла- 
вучесть, близкую нейтральной. Так же, как у 
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Таблица 2. Относительная масса печени, гонад, белых и красных мышц у вторичнопелагических рыб оз. Байкал. 


Table 2. Comparative weight of liver, gonads, white and red muscles in secondarily pelagic fishes from Lake Baikal. 





Масса печени, % 


Масса гонад, % 











Абсолютная (Liver wet weight, %) Красные Белые (Gonads wet weight, %) Число 
Виды длина, мм Масса, г мышцы, % мышцы, % экз. 
(Species) (Total (Weight, g) Нагул _ (Red (White Нагул _ (Number 
length, mm) (Feeding о muscle, %) muscle, %) (Feeding e = offish) 
period) рас period) (Spawning) 
Cottocomephorus 
NE 106.4+0.8 1140.3 2.6 6.4 7.0 32 2.6 27.4 30 
grewingkii 
Cottocomephorus 
: Я 128.1+08 14.6 + 0.5 6.7 7.1 7.0 29 2.8 32.6 30 
inermis 
Comephorús 131.0+19 87=04 06 0.4 7.4 30 1.4 15.6 40 
dybowski 
Comephorus 199+2.2 391+1.6 06 = 2.5 41 0.9 - 30 
baicalensis 


Примечание: * Tupe — данные отсутствуют. 
Note: *Dash — data absent. 


вторичнопелагических рыб Антарктики и бенто- 
пелагических рыб Байкала, одним из основных 
механизмов облегчения массы тела является 
накопление липидов. О том, что у С. baicalensis 
имеется много жира, местные жители знали еще 
200 лет назад, и использовали его в медицинских 
целях. Первые данные о количестве накапливае- 
мого С. baicalensis жира опубликованы Талиевым 
(1955); им показано, что этот вид содержит до 
40% общих липидов, которые у С. baicalensis kon- 
центрируются под кожей, среди мышечных во- 
локон, в полости тела, а также в печени (Табл. 1). 
Средние показатели накопления общих липидов 
составляют 38.9 + 1.2% сырой массы тела. Белые 
мышцы у большой голомянки хорошо развиты и 
достигают 41% массы тела; они содержат 14.5 + 
0.5% липидов, это в 9 раз больше, чем у бентопе- 
лагических Сойосотерйогиз, и в З раза больше, 
чем у антарктического О. mawsoni (Clarke et al. 
1984; Kozlova and Khotimchenko 2000). Посколь- 
ку С. baicalensis является пассивным пловцом, 
передвигается на короткие расстояния и часто 
«зависает» в толще воды; красные мышцы у него 
развиты очень слабо, их суммарная масса со- 
ставляет всего 2.5% общей массы тела (Табл. 2). 
Хотя содержание липидов в красных мышцах не 
изучалось, их суммарная масса настолько мала, 
что очевидно, они практически не участвуют в 


облегчении тела. Накопление липидов в печени 
С. baicalensis достигает 23.5%, но печень у этого 
вида очень маленькая; ее масса составляет всего 
0.6% массы тела, поэтому печень (как и красные 
мышцы) не играет существенной роли в достиже- 
нии этим видом нейтральной плавучести. 

Таким образом, в облегчении массы тела 
С. baicalensis основная роль принадлежит липи- 
дам, которые накапливаются в белых мышцах, по- 
лости тела и под кожей. У С. baicalensis почти 40% 
сырой массы тела составляют липиды, плотность 
которых меньше таковой байкальской воды. Сре- 
ди вторичнопелагических рыб, только этому виду 
свойственно столь высокое содержание липидов, 
при котором масса общих липидов сопоставима с 
массой мышечной ткани рыбы. 

Помимо накопления большого количества 
липидов, облегчению рыбы также способствует 
уменьшение минерализации скелета, утончение 
костей и их редукции. У С. baicalensis зольный 
остаток составляет 1.6% общей массы тела. Это — 
самый низкий показатель минерализации у бай- 
кальских вторичнопелагических коттоидных рыб, 
однако он значительно (в 3—4 раза) выше, чем у 
антарктических вторичнопелагических рыб, у 
которых зольность менее 1% массы тела (Eastman 
1988). Кости черепа у С. baicalensis очень тонкие, 
пористые, пронизаны мельчайшими отверстиями, 
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Общие липиды до 40% сырой массы 
(Total lipid up to 40% wet weight) 






Общие липиды 
5% сырой массы 
(Total lipid 5% 
wet weight) 


Яйцеживорождение 
(Оуоумращу) 


Брюшные плавники 
полностью редуцированы 
(Complete reduction of 


pelvic fins) 
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Низкая минерализация и утончение костей 
(Low mineralization апа bone mass reduction) 


Бесцветная окраска тела 
(Colorless skin) 


Рис. 3. Приспособления мезопелагических рыб к обитанию B пелагиали оз. Байкал: А — Comephorus baicalensis, В — Comephorus 


dybowski. 


Fig. 3. Adaptation of mesopelagic fish to habitation in pelagic zone of Lake Baikal: А — Comephorus baicalensis, B — Comephorus dy- 


bowski. 


обеспечивающими накопление в них жира (Тали- 
ев 1955). Кости неврокраниума, в которых про- 
ходят каналы сейсмосенсорной системы, имеют 
огромные фонтанели, с очень узкими костными 
мостиками, что, несомненно, способствует об- 
легчению черепа. Облегчение скелета достигается 
также за счет полной редукции пояса брюшных 
плавников, т.е. отсутствуют не только плавники, 
но и кости, их поддерживающие. 

Для поддержания равновесия С. baicalensis B 
толще воды большое развитие получили грудные, 
спинные и анальный плавники, общая площадь 
которых в 2.5 раза больше площади тела. Посколь- 
ку плавание рыбы происходит за счет локомотор- 
ных движений задней части туловища, второй 
спинной и анальный плавники смещены назад и 
доходят до основания крайних лучей хвостового 
плавника (Сиделева и др. 1992). Грудные плавни- 


ки у С. baicalensis, в отличие от бентопелагических 
видов, не участвуют в поступательном движении 
рыбы и служат исключительно для удержания 
рыбы в состоянии равновесия. Они очень узкие 
и длинные, максимально приближены к тяжелой 
части тела, поскольку располагаются сразу за 
головой. Их длина достигает 38% стандартной 
длины тела. Грудные плавники не несут локо- 
моторной функции, при наличии у С. baicalensis 
нейтральной плавучести их развитие является до- 
статочным для выполнения роли горизонтальных 
рулей и несущих плоскостей. Окраска тела у С. 
baicalensis бесцветная, только у неполовозрелых 
экземпляров на спине, верхней части головы и у 
основания хвостового плавника присутствуют 
отдельные меланофоры звездчатой формы. Такая 
окраска типична для морских мезопелагических 
рыб (Парин 1968). 
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Comephorus dybowskii — малая голомянка. 
Это — самый многочисленный в Байкале вторич- 
нопелагический вид, который обитает в пелагиали 
озера и встречается на разных глубинах в зависи- 
мости от сезона года; в летнее время — от 170 до 
1637 м, зимой — от 10 до 1600 м. Лимитирующим 
фактором, ограничивающим вертикальное распре- 
деление С. dybowski, как и С. baicalensis, является 
температура воды. Поскольку температура воды 
свыше +9 °С для этого вида летальна, С. dybowski 
обычно встречается в холодных водах с температу- 
рами +4—5 °С (Талиев 1955). Для С. dybowski также 
характерно малое число самцов; они составляют 
всего 32.4% общей численности рыб, однако это 
почти в 2 раза больше, чем у С. baicalensis (Стари- 
ков 1977). Этот вид яйцеживородящий, имеющий 
внутреннее оплодотворение и развитие, массовый 
вымет личинок приходится на февраль-март (Ко- 
ряков 1964). 

Пищей для С. dybowski служат планктонные 
беспозвоночные. У молоди длиной 18—47 мм 
это — копеподы (Epischura baicalensis — 78.8% 
массы пищи) и пелагическая амфипода (М. 
barnickii — 17.1%). В пище взрослых особей доля 
копепод снижается до 3—31%, а доля амфиподы 
возрастает до 61-97% массы пищевого комка ( Во- 
лерман и Конторин 1983; Дзюба 2004). Трофиче- 
ские адаптации в связи с зоопланктоноядностью 
развиваются в том же направлении, что и у С. 
baicalensis: косое расположение рта, удлинение 
челюстей (67% длины головы), редукция вос- 
ходящего отростка на ргаетахШаге, развитие 
многочисленных зубов на внутренней и наружной 
стороне челюстей (Рис. 2). Жаберные тычинки у 
С. dybowski листовидной формы, наверху находят- 
ся 6-10 длинных выростов. На длинной и тонкой 
жаберной дуге сидят 24—28 тычинок, расстояние 
между которыми варьирует в пределах 1.7—2.5 мм 
(0.9% длины жаберной дуги). Увеличение разме- 
ров тычинок и их выростов при одновременном 
уменьшении расстояния между ними в наружном 
ряду первой жаберной дуги связано с питанием 
более мелкими планктонными организмами. 
Так, при питании пелагической амфиподой в 
пище С. dybowski доминируют экземпляры дли- 
ной 11—16 мм; у другого пелагического вида (С. 
baicalensis) в пищевом комке представлены более 
крупные особи — 15-18 мм (Стариков 1977). Такие 
размерные предпочтения снижают межвидовую 
пищевую конкуренцию экологически сходных 
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сиблинговых видов, которые питаются одним и 
тем же пищевым объектом. 

Плотность С. dybowski варьирует от 1.030 до 
1.045, составляя в среднем 1.036 (Талиев 1955). 
Эти показатели выше, чем у С. baicalensis (1.010), 
и сходны со значениями плотности у бентопела- 
гического С. inermis (1.036). Удельная плотность 
С. dybowski выше таковой воды в оз. Байкал, это 
означает, что малая голомянка, как и бентопела- 
гические виды (С. grewingkii и C. inermis) имеет 
отрицательную плавучесть. Однако в отличие от 
них С. dybowskii не связан с дном, весь его жизнен- 
ный цикл проходит в толще воды. Этот вид так 
же, как и другие вторичнопелагические рыбы, 
накапливает липиды, удельная плотность кото- 
рых меньше, чем байкальской воды. Содержание 
общих липидов у С. dybowski невелико и состав- 
ляет 4.7% (сырой массы). Это — самое низкое 
содержание общих липидов среди байкальских 
вторичнопелагических рыб (Табл. 1). Сходный с 
С. dybowski уровень общих липидов (4.7%) nme- 
ет антарктический клыкач D. mawsoni (Eastman 
1988). Другой байкальский вид рода Comephorus 
(С. baicalensis) содержит общих липидов в 8 раз 
больше (38.9%), чем С. dybowski. Наибольшее 
количество липидов у С. dybowskii содержится в 
печени, их концентрация достигает 8.7 + 0.9%. 
Однако печень у этого вида крайне мала: ее масса 
составляет всего 0.4—0.6% массы тела, поэтому она 
практически не играет роли в достижении рыбой 
нейтральной плавучести. В мышцах С. dybowski 
накапливается липидов значительно меньше, чем 
в печени; их содержание составляет всего 2.6 + 
0.1% (Kozlova апа Khotimchenko 2000). Хотя 
содержание липидов в мышцах невелико, масса 
мышечной ткани у С. dybowski достигает 37.4%, 
поэтому именно они играют основную роль в 
облегчении этой рыбы. Облегчение скелета у С. 
dybowskii происходит в основном за счет утонче- 
ния и редукции костей. Кости неврокраниума 
тончайшие, совершенно прозрачные, имеющие 
огромные фонтанели для сенсорных каналов 
(Талиев 1955; Сиделева 1982). У С. dybowski так 
же, Kak и у С. baicalensis, полностью редуцирован 
пояс брюшных плавников, однако минерализация 
скелета сравнительно высокая, зольный остаток 
составляет 2.5% массы тела. 

Главной отличительной особенностью С. 
dybowskii от других вторичнопелагических рыб AB- 
ляется чрезвычайное развитие плавников, общая 
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площадь которых составляет более 200% площади 
тела рыбы. Среди всех плавников наибольшее 
развитие получили грудные, длина которых до- 
стигает более 55% стандартной длины тела, а 
площадь — 135%, что сопоставимо с размерами 
грудных плавников у летучих рыб. Однако у С. 
dybowski грудные плавники не участвуют в плава- 
нии: во время движения рыбы они слегка прижа- 
ты к телу, т.е. находятся под небольшим углом по 
направлению движения, что создает поперечные 
силы, удерживающие рыбу в положении равно- 
весия (Алеев 1963). Когда скорость поступатель- 
ного движения уменьшается и наступает тормо- 
жение, рыба максимально расправляет грудные 
плавники, и они располагаются перпендикулярно 
продольной оси тела. Столь сильное развитие 
грудных плавников у С. dybowskii свидетельствует 
об их важной роли в качестве передних рулей и 
несущих плоскостей, а также о высокой степени 
специализации этого вида к жизни в толще воды. 
Второй спинной и анальный плавники длинные 
(свыше 50% SL), смещены к задней части тела, 
доходят до основания краевых лучей хвостового 
плавника и выполняют пассивную локомоторную 
функцию. Столь сильное развитие всех плавников, 
наряду с латеральным уплощением туловища, яв- 
ляется наиболее существенным приспособлением 
С. dybowski к обитанию в толще воды. Адаптивной 
чертой жизни в пелагиали, является также бесц- 
ветная окраска тела и плавников, а также тонкая 
кожа, через которую просвечивают кровеносная 
система и позвоночник рыбы. 


ЗАКЛЮЧЕНИЕ 


Адаптивные процессы, связанные с приспосо- 
блением донных беспузырных рыб к обитанию 
в толще воды, идут в сходных направлениях у 
вторичнопелагических рыб Байкала и Антар- 
ктики. Основная роль в обретении нейтральной 
плавучести принадлежит липидам, которые 
накапливают все вторичнопелагические рыбы 
Байкала и Антарктики. Лидером в накоплении 
липидов является байкальский пелагический 
вид С. baicalensis, содержание общих липидов у 
которого может достигать 40% (сырой массы). 
У всех других вторичнопелагических видов (С. 
grewingkii, С. inermis и С. dybowskii) среднее co- 
держание липидов варьирует в пределах 4-9%. 
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Большей частью липиды накапливаются в печени, 
красных и белых мышцах, однако основную роль 
в накоплении липидов играют белые мышцы, так 
как они составляют у этих видов от 30 до 40% мас- 
сы тела. Печень и красные мышцы практически 
не участвуют в создании нейтральной плавучести 
из-за малых размеров. 

Известно, что для повышения плавучести 
рыбы используют такие классы липидов как при- 
стан или воска (Love 1970). Липиды байкальских 
вторичнопелагических рыб не содержат воска и 
представлены в основном триглицеридами. Воз- 
можно, байкальские рыбы, аналогично антаркти- 
ческим рыбам, используют триглицериды, потому 
что они гидролизуются в пищеварительной систе- 
ме быстрее, чем воска, что более приемлемо для 
холодноводного метаболизма этих рыб. 

Облегчение скелета происходит за счет умень- 
шения минерализации, утончения и редукции ко- 
стей. У байкальских вторичнопелагических рыб, 
в сравнении с антарктическими, минерализация 
скелета довольно высокая, так как зольный оста- 
ток составляет 1.6-2.9% общей массы тела, что 
в 8—10 раз больше, чем у антарктических видов. 
Облегчение скелета у байкальских вторичнопела- 
гических рыб в основном достигается за счет утон- 
чения и пористости костей, которые пронизаны 
многочисленными отверстиями для накопления 
жира. У Comephorus большую роль в облегчении 
скелета играет редукция брюшных плавников и 
поддерживающих их костей. 

Для поддержания положения равновесия и 
образования несущих поверхностей у вторично- 
пелагических рыб Байкала служит большое раз- 
витие плавников, которое у С. dybowski достигает 
своего максимального развития, так как общая 
площадь его плавников в 2 раза превышает пло- 
щадь тела. 

Трофические адаптации у вторичнопелаги- 
ческих рыб (в связи с пелагизацией) идут в 
направлении питания активно плавающими и 
крупными представителями макропланктона, пе- 
лагической амфиподой М. branickii, что дает этим 
видам преимущество перед другими его потреби- 
телями. Пищевое обилие пелагиали Байкала так 
же, как и в Антарктике, явилось определяющим 
фактором в эволюции коттоидных рыб в направ- 
лении освоения толщи вод видами донных по 
своему происхождению семейств и образованию 
вторичнопелагических форм. Это направление 
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видообразования в Байкале уникально и в других 
озерах в таком виде не встречается. 

Все адаптации бентопелагических и чисто 
пелагических рыб характеризуют процесс пела- 
гизации рыб донных семейств, составляющий 
одну из специфических особенностей в истории 
формирования эндемичной фауны оз. Байкал. 
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